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por
PEDRO MONTSERRAT y LUIS VILLAR *
INTRODUCCIÓN
LA distribución de especies 'Y de sus comunidades depende
no sólo de factores ecológicos actuales sino también
de los históricos, los que actuaron a lo largo de la evolución
geomorfológica. La Biogeografía histórica es una parte
importante de la Ecología 'Y con frecuencia se olvida su pers-
pectiva. Los acontecimientos históricos, tanto los cronoló-
gicamente próximos como los de la escala geológica, sellaron
la evolución de dichas comunidades, tanto por lo que se
refiere a su composición como a su corología.
En este trabajo deseamos destacar algunos de los
factores históricos que contribuyeron a la formación y
conservación' de muchas estirpes, elementos esenciales de
las comunidades bióticas. Centramos nuestra atención en
los endemismos por su indudable papel como indicadores
ecológico-históricos (VILLAR, 1972a).
Por nuestra condición de botánicos tomaremos nuestros
ejemplos fundamentalmente del reino vegetal, con alusiones
a los animales dependientes de las plantas. La Península
ibérica, España en particular, posee la flora más rica en
especies endémicas de Europa (WALTERS, 1972; RIVAS MAR-
TÍNEZ, 1972).
La problemática que exponemos, además de ser válida
para la Depresión ibérica (Aragón-Rioja), puede generali-
* Centro pirenaico de Biología experimental, Apartado 64,
Jaca, Prov. de Huesca, España.
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zarse a otras regiones caracterizadas igualmente por unos
fuertes gradientes ecológicos, en la encrucijada de floras
antiguas muy contrastadas, como son las mediterránea,
eurosiberiana y atlántica, tan arraigadas en la parte
septentrional de España.
ORIGEN Y DESARROLLO DEL ENDEMISMO IBÉRICO
Elementos florísticos
Los grupos florales deben definirse corológicamente,
basados en la comparación de áreas actuales, pero nosotros
intentamos matizar algo por lo que respecta al origen y
guiados siempre por el comportamiento ecológico. En casos
concretos (WULFF, 1943: 202-213) puede matizarse el con-
cepto utilizando UIl adjetivo (genético) histórico, ecológico),
según sea el sentido restringido que le demos. BRAUN-
-BLANQUET (1923, 1948) siempre emplea el concepto de
«elementos» con proyección histórica ~Y apoyándose en sus
conocimientos sobre ecología actual de las especies.
Dicho autor, en su luminoso trabajo sobre las raíces
preglaciares de la flora pirenaica, reconoce elementos his-
tóricos al estudiar las afinidades taxonómicas de varias
especies paleoendémicas. Veamos con detalle esos elementos.
El más antiguo, formado por representantes de familias
actualmente tropicales (Dioscoreáceas, Gesneriáceas), per-
mite suponer una especialización antiquísima hacia el
orofitismo, por parte de un elemento tropical afín al actual
en algunos montes abisínicos: Las dos Borderea (B. plyre-
naica 'Y B. chouardi) son próximas a una especie orófita
africana según BURI{ILL, citado por SANDWITH y MONTSERRAT
(1966: 52), que recuerda igualmente a otras especies andinas,
como Epipetrum lLumi.lis (GAUSSEN, 1965 :9).
Por otra parte, los escasos datos paleontológicos con-
firman la presencia en Francia :y España de una flora rica
en especies intertropicales durante el Terciario inferior.
Como es lógico, la persistencia de dicho elemento tropical
es reducida, pero al conocer mejor el endemismo junto con
la evolución de estirpes 'ya extinguidas, será posible ampliar
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dicha base científica. Las afinidades de algunas umbelíferas
(Endressia, Dethatvia) y varias geofitas (Brimeura, Crocus,
Ga.fea, etc.) junto con sus adaptaciones ecológicas, ya per-
miten apreciar la situación en el paisaje actual de las
endémicas más antiguas, altamente especializadas 'Y resis-
tentes a la invasión por inmigrantes más recientes.
Otro elemento importante manifiesta afinidades coro-
lógicas 'Y ecológicas con las estepas, tanto irano-turanianas
(Asia) como ibero-mauritanas. Sus grupos corológicos son
en parte comunes a los montes del Mediterráneo occidental
y en parte a las estepas europeas o asiáticas. La penetración
de especies irano-turanianas (sarmáticas de BRAUN-BLAN-
Q'UET, 1. cit.) ha sido profunda en la Península ibérica y
hasta en las lagunas endorreicas manchegas MARGALEF
(1947) encuentra una carácea 'y crustáceos endémicos, pero
formando parte de grupos con disyunciones notabilísimas,
comparables a .las de Krascheninnikooia (Eurotia) cera-
toides 1, Microcnemum corallouies, etc. El género Scorzonera,
de origen netamente estepario, se ha diferenciado en España;
S. aristata abunda en el Pirineo central :y S. parviflora en
Gallocanta (Teruel). Androsace, Primula, Pedicularis, Saus-
surca y Leontopodium son géneros que ilustran sobre la
penetración antigua del elemento estepario de montaña,
con diferenciación a lo largo de las cordilleras meridionales
de Europa.
La persistencia de un elemento con afinidades nor-
teafricanas es fácil de probar. Dentro del género Veronica,
sect. Chamaedrus subsect. Hispano-Ajricanae RIEK (1935),
V. rosea presenta una variedad norteáfricana y otra anda-
luza, V. javalambrensis Pau (V. comm.utata Willk.) es una
orófita de los Montes ibéricos :y parte meridional de los
cantábricos (Peña Redonda, 1960 ID, prov. Palencia), V. te-
nuiiolia se localiza en quejigales secos del NE español y
1t;l'". arayoncnsis Sl.roh (V. humifusa Bub.) alcanza las estri-
1 Omitimos los nombres de autor, en especial cuando se trata
de especies contenidas en los dos volúmenes de «~lora europaea»
(TUTIN & col.) y en las floras corrientes; en pocos casos y, para .
aumentar la claridad, añadiremos el nombre .del autor.
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baciones meridionales del monte Perdido, ca. Góriz, 2200 In,
siendo abundante (M'oNTSE'RRAT, 1956) en los montes secos
del Pirineo aragonés (Guara, pa Montañesa, Turbón, etc.);
se trata de un buen ramillete de endémicas, con adapta-
, ciones para resistir la «explotación natural» que señalan
claramente un camino de expansión pretérito. Una gra-
mínea, igualmente adaptada a dicha explotación (erosión)
y ampliamente difundida por el Levante español, Poa flac-
cidula, es frecuente en Africa del Norte (MAIR'E, 1955/
'3: 94-95) y por la Cordillera ibérica-Rioja alcanza las
estribaciones pirenaicas más secas (Guara, pa Montañesa
y' el Turbón).
La presencia de un elemento atlántico en el Pirineo y
más aún en' la Cordillera ibérica-Montes cantábricos, es
indudable. Baste considerar la distribución y endemismo de
las cariofiláceas, subfamilia A lsinouieae, pero muy parti-
cularmente Paronucluouieae Ó'Poronqchia, Herniaria, Orte-
qia, Loeflingia, Spergula viscosa Lag.) , con el género
Jasione, algunas Saxifraga (S. clusii, S. spatliularis, S. um-
brosa, S. hirsuta, S. praetermissa, S. aquatica, S. trifurcata,
S. canaliculata, S. geranioides, S. moncoqensis, S. nervosa,
S. hariotii, S. pubescens s. lato, S. coniineniolis, S. conifera,
S. dichotoma, S.' areiioules, S. cotuledon.), Scilla verna,
Senecio gr. tournejorti, Euphorbia hrfberna, la endémica
E. chamaebuxus, etc. En general se· trata del llamado
subelemento iberoatlántico.
El elemento boreoalpino es patente en el Pirineo, pero
más escaso en su parte occidental :y en la Cordillera can-
tábrica (en especial pa Redonda, pa Corada, Pico Espigüete,
Yardas, etc.) 'y Montes ibéricos. Sería conveniente distinguir
bien, como hace BRAUN-BLANQUET, las estirpes que genéti-
camente proceden de los montes meridionales de Europa.
A este respecto puede consultarse a CONTAND'RlOPOULOS
(1962: 327) que afirma la procedencia autóctona de las
orófitas corsas. FAVAR'GER, KUPFER y colaboradores (1968),
tratan de conocer mediante estudios genéticos la procedencia
de las estirpes orófitas del Suroeste europeo.
Resumiendo, al considerar el paleoendemismo ibérico,
además del elemento histórico tropical muy antiguo, cabe
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atender al autóctono paleomediterráneo (muy relacionado
con el anterior) " al eurosiberiano-euroasiático, al atlántico
mencionado 'Y muy particularmente al de origen estepario
(continental) que siguiendo a BOLOS (1951: 449) dividimos
en dos subelementos, estepario frío y estepario meridional;
en el último existe ciertamente un aporte iberomauritánico
que conviene separar del más conocido asiático. La posible
persistencia del endorreismo miocénico a lo largo del Cua-
ternario (Monegros, Palencia, La Mancha, Gallocanta, etc.),
ha permitido la conservación y diferenciación de unas estir-
pes cuyo origen estepario es incontestable.
La explotación natural
Definición ecológica. - Desde su aparición los sistemas
vivos explotan a los inanimados, de los que obtienen ma-
teria ;y energía para realizar sus funciones; gracias a dicha
acumulaciónbioenergética, es posible la expansión hasta
ocupar todos los «nichos ecológicos» posibles en nuestra
biosfera.
Por su parte, los factores abióticos «explotan» también
a los organismos, sustrayéndoles materia, aumentando su
consumo energético o desviando parte de la energía inci-
dente hacia otros sistemas o subsistemas. Se trata de una
explotación muy patente en condiciones ambientales fluc-
tuantes (MARGALEF, 1968: 38) o extremas: oscilaciones
térmicas, lluvias estacionales, erosión mecánica o química,
tormentas impetuosas, aludes, incendios naturales, etc.
No puede enfocarse el estudio de los ecosistemas sin
tener en cuenta dicha interferencia entre las fuerzas vivas
'Y~ las inanimadas. Ya en un ecosistema concreto, del equi-
librio alcanzado entre dichas fuerzas dependerán casi todas
sus propiedades: productividad biológica, riqueza en especies,
estructura, etc.
Por ejemplo, en condiciones ambientales óptimas el
equilibrio se desplaza hacia el sistema vivo que «madura»
por sucesión ecológica, con estructura muy diferenciada y
un aprovechamiento óptimo de la energía que recibe; el
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ecosistema ganará en estabilidad (homeostasia), aumentando
su proyección hacia el, futuro con capacidad de previsión.
Por el contrario, en ambiente físico desfavorable para
la vida, se frena dicha tendencia hacia la madurez máxima
. (clímax), muchas veces con retraso o detención indefinida
(comunidades permanentes). El ecosistema mantiene su
estructura simplificada, con frenado de la sucesión ecoló-
gica y un derroche de energía mal aprovechada: producción
biológica poco estable en un sistema sometido a grandes
fluctuaciones (poca homeostasia).
Las comunidades vegetales (productores primarios por
fotosíntesis), son explotadas por los consumidores fitófagos
que acentúan la explotación abiótica mencionada 1, man-
teniendo y ampliando las fitocenosis inmaturas, abiertas y
poco estables. Para explicar esta situación muchos piensan
en los rebaños actuales, pero desde el punto de vista bio-
geográfico-histórico interesa considerar la extraordinaria
diversidad de los fitófagos en épocas geológicas anteriores
(rumiantes, équidos, proboscídeos, rinoceróntidos, roedores,
suidoa, giráfidos, etc.), como ocurrió durante el Mioceno
en España.
Cliina», comunidades permanentes y topografía. - El
concepto de clímax implica, sobre todo, una tendencia hacia
la madurez comunitaria. La explotación natural (abiótica
J. biótica) retrasa dicha evolución en unas partes (subsis-
terna explotado) 'Y la acelera en las que se benefician de
ella (subsistema maduro). Conviene aclarar que no siempre
el subsistema que recibe materia o energía es el «agente»
explotador.
Los anteriores conceptos de Ecología funcional, expues-
tos magistralmente por MARGALEF (1970), son fundamentales.
En efecto, la Naturaleza, :y más concretamente la Biosfera,
se organiza de una .manera matizada, diferenciada estruc-
1 Conviene tener en cuenta que los animales se sustraen a
dicha explotación abíótíca, tanto más cuanto mayor es su grado
evolutivo, gracias a su sistema nervioso (nidos, madrigueras,
cuevas, etc.).
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turalmente en subsistemas con distinto grado de organiza-
ción 'Y dispuestos en una especie de superestructura reticular.
Las estructuras en mosaico son el resultado de la inte-
gración de subsistemas distintos unidos por ecotonias con
circulación trófica, de suerte que el poco organizado,
poseedor de escasa información ecológica y genética, sumi-
nistra al que se organiza 'Y madura; por ejemplo la ecotonía
pasto-bosque (M'ON"I~SERRAT, 1972a). Parece que en la natu-
raleza existen mecanismos variados y aptos para mantener
estructuras reticulares, proporcionando conjuntos diversifi-
cados 'Y eficientes; sin duda, uno de dichos mecanismos es
la explotación natural.
En cualquier sistema montañoso vemos a las comuni-
dades vegetales distribuidas en un mosaico que va desde
aquellas que poseen organización máxima en fondos de
valle, hasta las de mínima organización que ocupan los
crestones ventosos, peñascos 'Y pedregales.
Cada montaña goza de un clima relacionado con el
reinante en su base; en la Europa occidental suelen distin-
guirse montañas oceánicas, mediterráneas 'y continentales.
Por regla general el orofitismo acentúa la continentalidad,
en especial a sotavento de las masas aéreas oceánicas 'yen
las solanas con fuerte pendiente. Así ocurre} por ejemplo,
en la vertiente meridional pirenaica, Rioja y Montes palen-
tino-leoneses. Cabe distinguir un grado extremo de continen-
talidad en las cubetas endorreicas, donde la evaporación
supera con creces a la precipitación hídrica.
En clima oceánico suele predominar la erosión química
(brezales ;y cervunales) 'y en el continental la erosión me-
cánica; comunidades cerradas en el primero 'Y muy abiertas
en el segundo caso. En España abundan los climas medi-
terráneos modificados hacia la continentalidad que a veces
llega hasta el endorreismo.
Tenemos 'ya los principios que determinan la existencia
de una red de comunidades abiertas naturales (crestas,
laderas con fuerte erosión, claros de bosque, etc.) en las
vertientes meridionales de las Cordilleras cantábrica y pire-
naica. Es evidente que, bajo el común denominador de una
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fuerte explotación natural, todas ellas han persistido desde
el Plioceno, a lo largo del Cuaternario, hasta nuestros días.
Diferenciación y conservación de las estirpes antiguas
La trama paisajística anterior, considerada como un
. hecho inherente a la organización de las comunidades te.'-
l'restres, puede orientar mucho a los biosistemáticos y gené-
ticos interesados en la especiación. Veamos ahora algunos
de los aspectos que han favorecido dicha diferenciación.
EJ zócalo paleozoico pirenaico ha sufrido tres reactiva-
ciones importantes por lo menos; entre ellas destaca la
orogénesis eocénica (formación de las Sierras interiores)
a la que siguió el depósito de conglomerados eoceno-
-oligocénicos (Canciás-Oroel-San Juan de la Peña, etc.);
otra importante poco antes del Mioceno, formándose entre
otros los conglomerados miocénicos de Guara-Riglos y
Agüero (Huesca) en los confines de la cuenca endorreica
aragonesa.
La época pliocénica acaso permitió la extensión de
bosques densos, pero aún persistía una fauna de fitófagos
muy activa y el relieve era lo suficientemente fuerte como
para facilitar la existencia de una trama o malla formada
por comunidades abiertas, explotadas.
Las vías migratorias. - De lo dicho se deduce que
siguiendo las cresterías han existido desde el Mioceno amplias
bandas desarboladas o formadas por matorrales poco densos
'y con árboles retorcidos; entre ellos destacan los incluidos
en la clase fitosociológica Pino-Juniperetea RIVAS MARTÍNEZ
(1964: 348) y (1969), como Jumuperus thurifera, J. sabina,
J. communis, Pinus pinaster, P. silvestris, P. uncinata y
Taxus baccata, más una infinidad de matas (Spirae~ obo-
vata, Berberis spp., Lonicera pyrenaica, Ononis aragonensis,
GI. [ruticosa, etc.) y arbolillos angiospermos de--los géneros
Quercus, Corylus, Rhamnus, Betula, Salix, Fagus, etc.
Además de las cresterías con. vegetación rala, desta-
caban fuertes picachos, cantiles muy empinados y extensos
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pedregales inestables que fueron colonizados lentamente
desde el Oligoceno.
Los animales del Mioceno-Plioceno abrieron seguramente
vías junto a los arro:yos-ramblay muy especialmente a
través de las citadas cresterías. En efecto, sin herbívoros
sería difícil comprender el origen de los pulvínulos espi-
nosos correspondientes a la endémica Echinospartumi hor-
ridum, tan típicos del Pirineo central aragonés. Otras matas
contienen sustancias repelentes para los herbívoros, c~,mo
las del género Thymelaea, en especial T. tinctorit;t ssp. nivalis,
T. calycina, ~'. ruizii, T. pubescens y T. dioica. Ambas adap-
taciones (espinas y sustancias repelentes) son claro indicio
de una larga evolución conjunta del sistema planta-
-herbívoro.
Desde la Prehistoria, las sendas de animales salvajes
se han visto reforzadas por vías ganaderas (cañadas, eaba-
ñeras) que han persistido hasta la actualidad; dichas cañadas
permiten imaginar lo que serían las trochas de proboscídeos,
rumiantes :y équidos.
Además, en laderas empinadas,. muy especialmente las
coronadas 'por fuertes cantiles, la caída de pedruscos, aludes,
etc. origina roturas del bosque clímax y, en determinadas
partes, se ve favorecida la comunicación entre cascajeras
fluviales :y las pedrizas del pie de cantil. Los espacios abiertos
han existido siempre aún en masas forestales clímax; con
ellos cabe contar cuando se intente conocer a fondo el origen
de las endémicas en cordilleras antiguas como la pirenaico-
-cántabra :y el borde aragonés-riojano del llamado por
F . .:HERNÁNDEZ-PACH'ECO (1955: 36-42) escudo hespérico.
Variaciones sujridas por las vías migratorias. - Se
deduce de lo anterior que tales espacios abiertos debieron
sufrir modificaciones muy notables a lo largo del acaecer
geológico, desde el Oligoceno hasta nuestros días; serían
muy extensos durante los períodos. con clima continental
(gran parte del Oligoceno-Mioceno) y muy reducidos en
épocas lluviosas. Es verosímil que nunca desaparecieron del
todo, ya que de otro modo sería incomprensible el número
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extraordinario de estirpes endémicas con afinidades este-
parias o iberomauritanas.
Es innegable que actualmente (antes de la destrucción
humana) el bosque ocupa mayor extensión 'y las comuni-
dades abiertas (explotadas naturalmente) se presentan
reducidas, pero aún' pueden haber sufrido mayores contrac-
ciones en el pasado. Es posible imaginar pequeñas pobla-
ciones segregadas, sujetas a una fuerte deriva genética, con
alternancia de .expansión-rcducción.
La migración de estirpes se ve facilitada a través de
dichas comunidades abiertas, con expansión que, al encon-
trar condiciones de vida distintas, fuerza los mecanismos
de la evolución.
Con frecuencia, otras estirpes no precisan recurrir a
dichos mecanismos por estar preadaptadas a la explotación
natural; su adaptación a un hábitat extremo las indepen-
diza, hasta cierto punto, de los cambios macroclimáticos
(MONT8ERRAT, 1971b: 11).
Con esa perspectiva histórica puede comprenderse
mejor, a través de las oscilaciones climáticas del Cuaternario,
la permanencia de un paleoendemismo 'Y la proliferación de
pequeñas especies, con ecotipos adaptados a las más diversas
condiciones ambientales.
Veamos algunos ejemplos. Es llamativo el microende-
mismo de Biuxus sempervirens (ecotipos y formas distintas),
Arctostaphiulos uva-ursi, Thnrmetaea tinctoria, etc. Lo que
más llama la atención es comprobar las adaptaciones pro-
gresivas a pedregales 'Y cantiles; con ellas Ononis arago-
nensis, Lonicera purenaica, 'I'hnrmus vulqoris, Globularj~
r.epens (G. nana), etc., proporcionan buenos ejemplos de
plantas del matorral termófilo adaptadas a los peñascos,
de tal suerte que en varios ambientes 'ya sólo se encuentran
en cantiles, habiendo desaparecido de las cercanías por la
invasión del bosque.
En bosquetes abiertos podernos encontrar las endémicas
Ramonda muconi y Borderea purenaica, consideradas por
todo el mundo como especialistas de peñascos sombríos y
pedrizas respectivamente. En efecto, B. purenaica tapiza el
suelo en el borde superior de los pinares de Bujaruelo (al
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sur del «Col de Bucharo», 2000 m) tan pujante que parece
estar en su óptimo ecológico. R. mnjconi domina en hayedos
ralos del Valle de Ordesa (1450-1650 m) formando un tapiz
casi continuo sobre el suelo pedregoso.
El estudio fitotopográfico de nuestros endemismos
resulta revelador 'Y permite dudar de la pretendida fijeza o
vejez de las palcoendémicas: sólo antes de su desaparición
total aparece dicha rigidez pero atribuible a la reducción
extrema de su área.
ENSAYO BIOGEOGRÁFICO-HISTÓRICO
Aspectos generales y geológicos. - Las consideraciones
anteriores ya permiten trazar un esquema teórico centrado
en la Cubeta ibérica con el Pirineo y teniendo en cuenta los
ambientes de otras cordilleras próximas (Montes cantábricos,
Cordillera ibérica) o cubetas continentales con endorreísmo
(duriense, manchega, algunas turolenses).
En el aspecto geológico tenernos el zócalo pirenaico-
-balear-corso 'Y el gran escudo hespérico (de Galicia al Ebro
y Guadalquivir), ambos de clara ascendencia hercínica. Una
falla múltiple :y antiquísima separa dicho escudo (horst)
de la Depresión ibérica que durante el Oligoceno-Mioceno
formó una cuenca continental endorreica, como lo prueban
slis rocas sedimentarias (PINILLA' y RIBA, 1972) en las
que abunda el 'yeso :y varias sales' solubles. Tanto o más
concluyentes son su flora esteparia (BOLOS, 1951) Y el hecho
de la persistencia de áreas endorreicas hasta la actualidad,
con crustáceos, endémicos (MARGALEF, 1947). Tales elementos
habrían desaparecido si el bosque hubiera cubierto por com-
pleto la citada depresión.
El escudo hespérico actuó de antepaís durante el inicio
de las orogénesis alpídicas (fase 'pirenaica), al final del
Eoceno, produciendo las sierras pirenaicas interiores 'de
caliza dura (Anie-Collarada-Tendeñera-Pardido, etc.) y ple-
gadas de tal modo que suelen formar extraplomos en su
vertiente meridional (SOLER y PUIGDEFÁBREGAS, 1970); se
trata de un relieve muy abrupto y continuado a lo largo
del tiempo, con una reactivación antes de iniciarse el Mioceno.
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También ha funcionado a lo largo del Terciario el sistema
ibérico de fallas (Pancorbo-Rioja-Borja-Cariñena), produ-
ciendo un resalte rejuvenecido en múltiples ocasiones. Las
vicisitudes de los Montes cantábricos pueden verse resumidas
en el trabajo de BERTRAND (1971).
A fines del Terciario el escudo hespérico basculó hacia
occidente, hundiéndose algo en el Océano Atlántico (rías
gallegas) con encajamiento de los ríos Duero y Tajo; en
consecuencia se redujo mucho' el endorreismo castellano,
conservándose hasta nuestros .días en Palencia-Zamora y
principalmente en La Mancha (Ciudad Real-Albacete-
Cuenca). Probablemente el endérreismo aragonés continuó
algo más, reduciéndose paulatinamente hasta llegar a los
restos actuales de Los Monegros (Zaragoza-Huesca).
La vegetación forestal terciaria (MENÉNDEZ AM'OR,
1950), ha sido estudiada con mayor detalle en el yacimiento
miocénico de La Cerdaña (Lérida-Gerona) IJar VILLALTA
'jT CRU8AF'ONT (1945) y MENÉNDEZ AM'OR (1948). Con segu-
ridad formaba UJ1.a especie de laurisilva en la. orilla de los
lagos ceretanos; acaso era menos variada en otros valles
pirenaicos,' al menos por lo que a relictos tropicales se
refiere. Su exhuberancia puede ser debida al carácter relicto
que ya entonces presentaba dicha laurisilva costera y muy
particularmente al aporte procedente, por explotación natural,
de los elevados montes circundantes. De otra forma sería
difícil interpretar los .datos aportados por los paleontólogos
mencionados y destacados por BRAUN-BLANQUET (1948: 3-5),
sobre la existencia de Juniperus, varios pinos, Buxus, etc.
La existencia de una laurisilva mioceno-pliocénica
permite suponer su persistencia como reliquia de la selva
intertropical terciaria en los valles pirenaicos más favore-
oídos: durante el clima continental miocénico no desapa-
recería por completo, pero ya estaría muy mermada antes
.le su completa extinción durante las glaciaciones.
El efecto biológico de las glaciaciones pirenaico-cánta-
bras ha sido quizá exagerado por algunos autores. Desde
el punto de vista biogeográfico-histórico pesa mucho más
el clima estepario miocénico que ha sellado la flora pire-
naica más típica, la que le presta originalidad con respecto
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a los Alpes y montes corsos. En otro trabajo divulgador
(M1oN'TSERRAT, 1971a: 73) hemos discutido este problema
del efecto de las glaciaciones en la vertiente meridional
pirenaica; mayor importancia que los glaciares, con sus
casquetes de hielo 'y lenguas, han tenido los fenómenos rela-
cionados con el periglaciarismo, como se destaca en varios
trabajos anortados al «Colloque interdisciplinaire sur les
~V{'(J..t()r~>tler" , •
milieux des montagnes du Bassin occidental de la Médi-
terranée», Centre umioersitaire de Perpignan, febr. 1971 1 •
Salvo en el Pirineo central 'y algunos valles del occidental,
los pisos de vegetación han sufrido cortos desplazamientos
sin desaparecer los bosques densos, incluso en el contacto
con las lenguas glaciares que alcanzaron en los valles
oscenses a Hecho, Senegüé :y Villanúa.
Preadaptación de la [lora esteparia. - Sorprende la
extensión de matorrales :y pastos duros en el Pirineo y
Montes cantábricos secos; parte de sus componentes se
originaron en condiciones esteparias 'y probablemente a lo
largo del Mioceno.
El clima continental extremado se caracteriza por
variaciones bruscas de temperatura, fuerte insolación, aire
extraordinariamente seco :y vida desfavorable para las
plantas. Si pensamos en los rebaños de herbívoros y las
manadas de grandes fitófagos, se comprende que la evolu-
ción vegetal (véase el ejemplo ya citado del Echinospartum
horridum 'y las Th:ymelaea, p. 511) se orientara desde el
Oligoceno-Mioceno hacia una elevada resistencia a la explo-
tación natural.
Ya hemos visto que en la trama de comunidades orófitas
siempre existen ambientes fuertemente explotados; si tene-
mos en cuenta la orientación de las crestas subpirenaicas
(longitudinales 'y transversales) :y cauces de ríos, es fácil
comprender las vías de penetración de unas estirpes prea-
daptadas a dicha explotación natural. La mayor facilidad
de comunicación se encuentra cuando el relieve abrupto se
1 En el coloquio citado pueden verse numerosos ejemplos de
comunidades de alta montaña explotadas naturalmente,
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aproxima a la' Depresión ibérica (caso de Gratal, Guara,
Montsec, etc.). Las variaciones climáticas habrán favorecido
los desplazamientos a lo largo de dichas vías 1 determinando
varias oleadas colonizadoras; unas muy antiguas alcanzaron
las altas cumbres (elemento tropical, paleomediterráneo,
orófito sudeuropeo) junto con las recientes inmigrantes
nórdicas (boreoalpinas); otras más termófilas se localizan
en crestas ventosas con climas locales rnuy iafectados por
el efecto foehn, el, de solana y el fuerte caldeamiento estival
de la cubeta ibérica.
El ejemplo de ,Thymelaea tinctoria 'Y su vicariante "l'. tinc-
ioria ssp. nivalis (Ram.) P. Monts., en SANDwrTH 'Y MON-
TSERRAT (1966: 71) 'Y MONT8ERRAT (1971a: 33-34) 2, con
fcrmas intermedias en los crestones secos del piso montano,
basta para ilustrar lo que decimos.
Un fondo florístico preadaptado explica la riqueza
florística de las sierras españolas y el origen de algunas
endémicas pirenaico-cántabras o de la Cordillera Ibérica;
'sus vías migratorias persisten 'Y vienen jalonadas por plantas
estenoicas, iguales o muy afines a las desaparecidas.
Las nitrófiZas ele montaña. - Existe ciertamente un
cndemismo pirenaico :y de los montes próximos, formado
por plantas muy especializadas hacia la nitrofilia, lo que
indica la persistencia de ambientes adecuados para su
conservación.
t Scropliularui purenaica, las microspecies dePetrocoptis
(P. purenaica, P. hispanica, 'P. crassifoZia, P. montsicciana,
1 Dichos desplazamientos paulatinos se han producido funda-
mentalmente por expansión de comunidades en momentos favorables
y a partir de sus refugios o acantonamientos determinados por otras
épocas desfavorables anteriores; puede considerarse excepcional la
migración aislada de una especie.
~ Pa seerina nivalis RUIHond «Bull. phílom.» n.» 41, t. 9, f. 4
(cf. LANGE, in WILLKOMM et LANGE, vol. 1: 300), Tliyrnelaea nivalis
(Ram.) Meissner in DE CANDOLLE, Prodr. 8y.st. nato 14: 555 (1857);
basiónimo aportado para cumplir con las reglas de nomenclatura
actuales. LANGl'~ (1. c.) y P. DUPONT (1956), entre otros, ya consi-
deraron T. nicalis como variedad de la catalana-provenzal T. tinctoria.
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P. quurensi» Fcrnándcz Casas, /P. alburedac P. Monts., etc.)l,
Ramonda mniconi, con los helechos Asplenium. se?osii ssp.
qlabrum. 'Y A. pctrarcluie, más la extraordinaria /Borderea
chouardi de Sopeira, son buenos indicadores de peñascos-
-cueva, en lugares frecuentados por rapaces u otros animales.
Con ellas cabe considerar la persistencia de./Saponaria
bellidifolia (Gavarnie) ,/Sisyrnbrium macroloma Pomel (S. co-
lumnae ssp. qausscnii Chouard) y otras especies originadas
en los montes del Mediterráneo occidental.
Los fuertes cantiles o extraplomos de las Sierras inte-
riores y las exteriores (Gratál-Guara, Peña Montañesa,
Montsec). junto con la prolongada proximidad a un área
endorreica poblada por una fauna diversificada 'Y abundante,
con rapaces evolucionando gracias a los vientos provocados
por dicho relieve que anidaban :y anidan en los mencionados
cantiles, explican la persistencia de plantas muy exigentes
por lo que a concentración de sales se refiere.
Es probable que durante alguna fase húmeda del Plio-
ceno 'y en los períodos glaciares, dichas poblaciones quedaran
muy mermadas, pero aún persisten lugares apropiados
para estudiarlas (Ordesa, Añisclo, Bielsa, Tortiellas de
Canfranc, Bozo de Aísa, Forca-Alanos, Ezcaurre, Riglos,
Guara, etc.); la Pene de Sécugnat ca. Gavarnie (Pir, Centro
francés) es una localidad extrema 'Y representativa, bien
estudiada por CHOUARD (1948: 155-160) 'Y comentada por
MONT8ERRAT (1972b).
Con seguridad, además del topoclima especial de los
extraplomos 'Y una topografía que favorece a los vientos
impetuosos orientados en una dirección muy precisa (aumento
local de la evaporación), cuenta la persistencia de suelos ..
poco lavados por la lluvia (cuevas, extraplomos, resguardo
de lluvia), en los que abundan sales amoniacales y nitratos.
Fácilmente se comprende que por su ecología se relacionan
con las nitrófilas esteparias (BRAUN-BLANQUET 'Y f30LOS,·'
1957: 51), ,como las que pueblan el valle del Ebro (Kochia
prostrata, 'Uamphoroema monspeliaca, Bassia lvyssopifolia,
. 1 P. quareneis Fernánc1cz Casas, especi.e inédita actualmente en
curso de publicación. P. alba redae P. MONT8ERRAT (1972b).
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Asperuqo procumbens, etc.); su extensión pirenaica debe
remontarse a los períodos miocénicos más secos 'y cálidos
y su persistencia puede comprenderse por la topoclimatología
especial mencionada.
Los sistemas ganaderos prehistóricos, mantenidos hasta
la actualidad (trashumancia), permitieron la conservación
de buitres 'y aves parecidas, cuyo papel en el endemismo
pirenaico no debe ignorarse. Cerca de la Cubeta ibérica es
mayor la probabilidad de encontrar los endemismos antiguos,
por tener el foco estépico más próximo. La presencia de
terrnófilas estenoicas en Agüero-Riglos, Barranco de Mas-
cún, Sopeira, Collegats, Terradets, etc., como ,Borderea
chouardi, 'Lavatera maritima, -Asplenium. petrarchae,Phag-
nalon sordulum, Medicago secundiflora, Schismus margina-
tus, Ephedra major, Helumthemwm. myrtifolium, junto con
la nueva especie.' Erodium qaussenianum. (MONTSE'RRAT,
1972b) indican ciertamente la eficacia conservadora de los
peñascos pirenaicos próximos al Valle del Ebro.
Los relictos geomorfológicos. - Lo dicho anteriormente
enlaza con el concepto magistralmente expuesto por WULFF
(1943: 79) de relictos que bordean antiguos mares y lagos
desaparecidos. Ciertas rocas como los conglomerados y
areniscas sufren fácilmente el lavado de carbonatos y se
acidifican. Los madroñales que bordean al Mioceno de la
Depresión ibérica indican ciertamente la persistencia de una
laurisilva costera con, suelos igualmente relictos y decalci-
ficados totalmente. La distribución actual de .Arbutus unedo,
Phiüurea angustifolia, /Viburnum tinus,! Cistus laurifolius,
Smilax aspera, 'Ruscus aculeatus, Quercus ilex ssp. ilex y
raras veces hasta Q. suber, debe interpretarse en dicho
sentido. Con ellas han persistido algunas endémicas, como
el mencionado Erodium qaussenianum. (muy afín a una
especie marroquí-oranesa: E. tordulioidcs), varios Petro-
coptis, Bufonui tuberculaia Lascas, etc.
En las costas de ese mar interior resultaban mitigados
los ardores del clima continental y se facilitaba la persis-
tencia de una serie de termófilas exigentes en humedad;
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algo parecido comentaremos a continuación en el apartado
siguiente.
La región subcantábrica. - La transición entre el clima
cantábrico (oceánico) 'Y el continental de Aragón es rela-
tivamente brusca; M'ONTSERRAT ha publicado un trabajo
relacionado con el tema (1971b) , en el que se da como
probable el desplazamiento paulatino de modalidades climá-
ticas, con avance 'Y retroceso rítmico del clima oceánico
sobre el continental. En la parte subcantábrica el clima
marítimo mitigó ciertamente los efectos de las glaciaciones
cuaternarias.
La estructura geológica permite apreciar la importancia
del estrangulamiento del Valle del Ebro al nivel de La Rioja
(Burgos-Logroño), estableciendo el contacto fácil con las
sierras riojano-navarras (Obarenes-Sierras de Cantabria,
Codés-Urbasa), a través de unos topoclimas muy diver-
sificados.
El Ebro pasa encajado atravesando dichas sierras y
otras próximas, para formar unos valles sinuosos recorridos
por el viento dominante NW-SE (cierzo) que baja impetuoso
hacia el Mediterráneo. Dicho encajamiento se acentuó al
drenar el mar aragonés durante el Mioceno-Plioceno y muy
especialmente al bascular el escudo hespérico hacia el oeste,
con levantamiento del borde oriental.
La zona comentada es ciertamente interesantísima por
sus endemismos: Endressia casteüana.>Thymelaea ruizii,
Laserpitium eliasii Pau (L. nestleri ssp. eliasii Laínz), "Ge-
nista teretifolia, 'Beeleria argentea ssp., hispanica, Erodiuni
paui (E. gr. daucoides tetraploide), Draba dedeana ssp.
dedeana, Saxifraga losana, S. cuneata y otras muchas que
daremos a conocer en otra oportunidad.
En esta encrucijada de floras, con geomor.fología par-
ticularísima, climatología variada 'y siempre mitigada por'
la proximidad al Océano (clima subcantábrico), las pros-
pecciones florísticas serán prometedoras y permitirán re-
solver muchos de los problemas que plantea el endemismo
del Norte peninsular.
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El endorreismo relictual. - Las lagunas endorreicas del
Valle del Ebro, junto con su estepa de lJ,ygeum spartum y
la vegetación nitrohalófila mencionada, se han mantenido
seguramente desde 'el Mioceno; pueden haber reducido su
área, pero en las que persistieron quedó una flora esteparia
y unos bosquetes de estepa ibero-mauritana presididos casi
siempre por la tan original.lJuniperus thurifera.
Dicho endemismo, notable en las estribaciones sudo-
rientales de la Sierra de Alcubierre (Monegros), puede
rastrearse en Navarra (hasta el oeste de Tafalla) y acaso
en la Rioja (Logroño). A 1000 metros de altitud y clima
seco (muy continental) encontramos algunas cuencas cer-
radas turolenses, como la de Gallocanta con la notabilísima
endémica/Puccinellia pungens Pau (PAUNERO, 1959: 39-40
y 52-55),/Lythrum flexuosum Lagasca (BORJA, 1965; RIVAS
MARTÍNEZ, 1966) y otras plantas de distribución muy res-
tringida, entre ellas la nueva para España/Scorzonera par-
viflora Jacquin 1, cuya localidad más próxima se encuentra
en las marismas del litoral mediterráneo francés.
Las plantas gipsícolas no son ajenas al endorreismo
antiguo y a la persistencia de un clima mediterráneo-con-
tinental seco; su amplia distribución 'y el elevado número
de endemismos atestiguan una mayor extensión durante
el Terciario. Indirectamente prueban la existencia de un
relieve rejuvenecido y con extremada explotación natural a
lo largo de dilatados períodos del Terciario y Cuaternario,
pero además indican la abundancia de dichas áreas explo-
tadas por la erosión y los .animales del Mioceno-Plioceno.
La erosión que ahora atribuimos al hombre es mucho
más antigua que él y las endémicas especializadas en
ambientes áridos lo atestiguan.
1 Especie halófita eurasiática que alcanza las marismas del
litoral mediterráneo francés (FOURNIER, 1961: 1036). La encontra-
mos relativamente abundante (5 julio 1972) en los juncales salobres
que bordean la Laguna de Gallocanta: Las Cuerlas (Zaragoza) y
Tornos (Teruel), a casi 1000 m de altitud. No la vemos citada en
las publicaciones consultadas.
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Las intensas herborizaciones realizadas para formar el
herbario JA;CA, del Centro pirenaico de Biología experimental,
nos obligan a planear los recorridos para lograr un rendi-
miento exploratorio máximo.
Al generalizar sobre los resultados ya obtenidos 'y los
de otros investigadores relacionados con nosotros, ha sido
preciso elaborar la teoría ecológica anterior apoyándonos
en los autores mencionados.
De las conclusiones que aportamos unas pertenecen al
dominio de la teoría ecológica con base fitotopográfico-
-histórica :y geológica, otras al mecanismo de formación o
conservación de endemismos 'Y, finalmente, otras se dirigen
al enfoque de futuras líneas de investigación relacionadas
con el estudio de los endemismos situados en su ambiente
natural.
1. - La explotación natural se relaciona con una distri-
bución reticular de comunidades, en las que se observa un
flujo material 'Y energético de las más abiertas hacia las
más cerradas :y maduras.
2. - Consideraciones geológicas, permiten suponer que
los retículos de comunidades explotadas han persistido a
lo largo del, acaecer geohistórico.
3. - En favor de tal hipótesis está el hecho de la
abundancia de estirpes paleoendémicas con afinidades este-
parias o ibero-mauritanas en los montes que bordean la
Depresión del Ebro, así como en la vertiente meridional
(palentino-leonesa) de los Montes cantábricos.
4. - La explotación natural ha creado vías migratorias
desde las zonas esteparias (endorreicas) mio cenas hacia los
montes circundantes. Las comunidades, COn sus especies,
han seguido dichas vías con dilataciones y retracciones
sucesivas que aceleraron su evolución, en especial al colo-
nizar ambientes distintos al originario. La explotación natural
ha sido un motor de los mecanismos de la evolución.
5. - Por todo ello, el estudio detallado de las diversas
comunidades permanentes o explotadas ha de ser muy
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fructífero para la comprensión del origen 'Y diversificación
de las plantas paleoendémicas.
6. -Una gra~ parte del endemismo pirenaico y can-
tábrico tiene raíces autóctonas muy antiguas; además, cabe
destacar las numerosas endémicas con afinidades esteparias
y finalmente las iberoatlánticas.
7. - Para comprender el origen de la flora endémica
pirenaica, especialmente de su vertiente meridional, conviene
atender al origen de la flora peninsular 'Y de todo el Medi-
terráneo occidental.
8. - La región subcantábrica del Alto Ebro (Burgos-
-Logroño-Alava), tanto por sus contactos entre la Meseta
castellana 'y estribaciones pirenaicas, como por la diversidad
de sus modalidades climáticas, resulta fundamental en la
interpretación del endemismo ibérico.
9.- Existen ciertamente unos rasgos ecológico-biogeo-
gráficos comunes en las siguientes zonas de contacto:
Sierras cantábricas meridionales - Páramos palentino-
-leoneses.
Pirineos centro-occidentales - Depresión del Ebro.
Montes ibéricos septentrionales - Depresión del Ebro.
10. - Toda la Cuenca ibérica, con sus sistemas mon-
tañosos, forma una verdadera unidad biogeográfica 'Y las
investigaciones del futuro la perfilarán nítidamente.
11. - En las prospecciones florísticas orientadas hacia
la recolección de plantas endémicas o muy estenoicas, debe
tenerse siempre en cuenta la perspectiva biogeográfico-
-histórica.
*
* *
Los autores se complacen en dedicar el presente ensayo,
con interpretación del endemismo de una parte peninsular,
al eminente biólogo A. D'E S. DA CÁMARA que tanto ha con-
tribuido al desarrollo de la Genética en Portugal :y España.
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Se estudia el origen y conservación de las plantas
paleoendémicas de los Pirineos y las cordilleras Cantábrica
e Ibérica, bajo un punto de vista biogeográfico-histórico,
con el apoyo de datos geológicos, ecológicos y corológicos.
El contacto de aquellas zonas montañosas con áreas este-
parias explica gran parte de su personalidad florística,
Se aportan conclusiones de tipo teórico y metodológico.
RESUMÉ
On étudie l'origine et la conservation des plantes
paléoendémiques des Pyrénées, Montagnes Cantabriques et
Systéme Ibérique, au point de vue biogéographique et
historique. Pour cela, on emploie des données géologiques,
écologiques et chorologiques. Le contact de ces régions
montagnardes avec des aires steppiques nous aide a mieux
comprendre leur forte personnalité floristíque. On donne des
conclusions théoriques et méthodologiques.
SUMMARY
The authors comment the origin and conservation of
paleoendemic plants from the Pyrenees, Cantabrian and
Iberian Mountains, with a biogeographical point oí view,
on the basis of geological, ecological and chorological data.
The contact of these mountain regions with steppe areas
explains their floristical personalit,y.· 'I'hey give sorne theo-
retical and methodological conclusions.
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